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of single characters. These new developments in taxonomy have many significant
consequences for other biological sciences, as for example, it can contribute impor-
tantly to a better understanding of evolutionary phenomena. In the ”New Syste-
marics® the results of the different biological disciplines must be considered together,
and thereby, the New Systematics is characterized by a definite synthetic approach
which should prove fruitful for biology in general. With. these considerations in
mind, the ,Deutsche Forschungsgemeinschaft gathered together zoologists, botanists
and palaeontologists for a colloquium on problems in the New Systematics at Tutzing
during 16 — 18 January 1961. In the discussion of general problems of mammalian
systematics, the usefulness of allometric methods in the delimitation of systematic
categories was formost amongst the pertinent topics. Because these lectures have a
central theme of importance for mammalian systematics and because the authors have
formulated their results in a close exchange of ideas, the editor has considered it
desirable to pulish them together as a symposium on allometry and systematics.
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Regelhafte Proportionsinderungen bei Grofleninderungen von Tieren in ontogeneti-
schen und phylogenetischen Reihen sowie Proportionsunterschiede von adulten Tieren
unterschiedlicher Grofe und naher Verwandtschaft sind in ithrer Bedeutung fiir Wachs-
tumsprozesse und Evolutionsvorginge in den letzten Jahren vielfach diskutiert worden.
(KratT 1913, 1949, HuxrEy 1932, KURTEN 1954, RENSCH 1954, v. BERTALANFFY 1942,
1957, Frick 1957, 1958, RoHrs 1959, 1961 u. a.) Auch die funktionellen Ursachen
derartiger Proportionsinderungen und Proportionsunterschiede wurden in einigen
Fillen analysiert. (DiNNENDAHL und KRAMER 1957, KRAMER 1959, MEUNIER 1959 a, b).
Proportionsunterschiede bei Gréflenunterschieden von Tieren lassen sich sehr hiufig
erfassen mit der Allometrieformel y=b - x 2. Diese Formel ist giiltig, wenn sich bei
Korpergrofeninderungen die einzelnen Teile unproportional indern und wenn dabei
die Zunahme eines Teils y (z. B. Organgewicht) in einem konstanten Verhiltnis steht
zu der Zunahme eines Teils x (z. B. K6rpergewicht). In einem solchen Fall liegt .ein-
fache Allometrie“ vor.

Die Logarithmierung der Allometrieformel ergibt die Gleichung einer Geraden:
log y =log b+ a-log x. Diese Gerade wird bezeichner als Allometriegerade. Im
doppelt-logarithmischen Koordinatensystem bestimmt log b den Schnitrpunkt der
Allometriegeraden mit der yAchse. (log b ist der Wert von log y bei log x = O;
numerisch: b ist der Wert von y bei x = 1. Die Integrationskonstante b beinhaltet die

! Mit Unterstiitzung der Deutschen Forschungsgesellschaft. Nach einem Vortrag auf dem Kol-
loquium zwischen Zoologen und Paliontologen in Tutzing am 17. 1. 1961.
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Faktoren, welche z. B. aufler der Korpergrofie
die Grofle eines Organs bestimmen (Vergl. Bei-
trag Frick in diesem Heft). Die Allometrie-
konstante a (auch Allometrieexponent) be-
stimmt den Steigungswinkel der Allometrie-
geraden, a ist der tangens dieses Winkels. Die
Allometriekonstante kennzeichnet z. B. die mit
der Korpergroflenanderung korrelierte Organ-
grofleninderung, bzw. bei adulten Tieren die
mit Korpergroflenunterschieden  korrelierten
Organgroflenunterschiede.

Sind z. B. aus einer ontogenetischen Reihe die
Logarithmen von Hirngewichten und Korper-
gewichten einer reprisentativen Anzahl unter-
schiedlich grofler Individuen ermittelt, dann
kann a bestimmt werden mit Hilfe der Regres-
sionsrechnung; ist a bekannt, dann 18 sich b
einfach ermitteln. In der Biologie ist es aber oft

Abb. i. Groflenkorrelierte intraspe-

zifische Proportionsunterschiede bei

Haushundschideln. Oben: Doggen-

schidel, unten: Zwerghundschidel;

gleich grofl gezeichnet (Nach KraTT
1949)

nicht moglich, y einfach als abhingige und x als
unabhingige Verinderliche aufzufassen. Es ist
in solchen Fillen angebrachter, die Diagonal-
gerade organischer Korrelation zu bestimmen
und als Allometriegerade zu bewerten. Bei die-
ser Berechnungsmethode wird der tangens des
Anstiegswinkels der Geraden a* bezeichnet.
Durch die Bestimmung des Korrelationskoeffi-
zienten r kann die Stirke des geradlinigen Zu-
sammenhangs zwischen log x und log y ermit-
telt werden. Je stirker dieser Zusammenhang,
desto besser stimmen 2 und a* iiberein. (Die Ein-
zelheiten iiber die Berechnungs- und Sicherungs-
methoden bei BRony 1945, Kermack und HAL-
DANE 1950, LINDER 1951, v. BERTALANEFY 1957,
Frick 1957 b, RonHrs 1959, Crass 1961, WETTE
1959.)

im folgenden soll gezeigt werden, dafl die
Kenntnis von Allometrien bei vielen systema-
tischen Untersuchungen eine unbedingt notwen-
dige Voraussetzung ist. Zur Kennzeichnung der

Abb. 2. Proportionsunterschiede von

verschiedenen systematischen Einheiten werden Sehdddln neEhe erTaReEER,  Eae-
hiufig Proportionsunterschiede verwendet; hier- schiedlich  grofler  Arten. (Ver-
bei spielt die Ermittlung von Indices, von Re- gleichspaare jeweils gleich groff ge-
lativwerten eine bedeutende Rolle. Allgemein zcichnet). Oben: 1. Katze, r. Lowe;

. o e . Mitte: 1. Mauswiesel, r. Edelmarder;
sind unterschiedlich grofle adulte Tiere naher unl:i;: L Z?Cli':’\l‘,Kl's.(]wtll‘lll(clt[.ltlr I(L,\Lu\

Verwandtschaft, d. h. derselben Unterart, Art, ReNscH 1954)
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Garttung und Familie usw. un-
150 | mm Schnauzentange . terschiedlich pro.portioniert.. In
5 4 vielen Fillen sind aber diese
. Proportionsunterschiede  rein
o | L 3 groflenkorreliert. Solche Pro-
o portionsverschiedenheiten  sind
o3 aber keinesfalls geeignet zur
: Kennzeichnung  systematischer
: Einheiten.

e Kratr (1913, 1949) hat
% | . groflenkorrelierte  Proportions-
- unterschiede bei adulten normal-
ot wiichsigen Hundeschideln un-
tersucht. In Abb. 1 sind — gleich
-~ e oo grof} geze'ichnet - e.in sehr gro-
Basilarlange fer und ein sehr kleiner Hunde-
schidel einander gegeniiberge-
Abb. 3. Intra- und interspezifische einfache Allometric  giellt. Der kleine Hundeschidel
fiir 4 Felidenarten. Von L. nach r.: ® Felis lybica, x Felis
lynx, ® Panthera pardus, x Panthera leo. Allometrie-

konstante ~= 1,3

hat einen relativ grofleren Hirn-
schidel, relativ groflere Orbitae,
relativ groflere Zihne, einen
relativ kleineren Gesichtsschidel
und auf dem Hirnschidel fehlen die Cristae. Bei Einbeziehung der zwischen beiden
Groflenstufen gelegenen Hundeschiddel konnte KLaTT nachweisen, dal die genannten
intraspezifischen Proportionsunterschiede lediglich grofenkorreliert sind und somit
keinen Wert fiir systematische Einordnungen haben. Ahnliches konnte ich innerhalb
verschiedener Feliden- und Canidenarten nachweisen. (R6HRs 1959). KratT hat da-
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6o b mm VHirnschadelkapazitat
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Abb. 4. Artspezifische einfache intraspezifische Allometrien bei 4 Feliden-

arten. Von L. nach r.: @ Felis caracal a = 0,27; b = 10,7. x Felis lynx

a = 0,19; b = 18,2. @ Felis concolor a = 0,24; b = 15,0. x Panthera
leoa = 0,19; b = 22,6

her gefordert, dafl bei systematischen Untersuchungen vor Bewertung von Propor-
tionsunterschieden zunichst immer ,der Einfluf der Grofe“ auf die Proportionen
analysiert werden miisse.
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Abb. 5. Artspezifische Allometrien; Arten wie in Abb. 3
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Ahnliche  Gedankenginge
duflerte RENnscH (1954). In

Abb. 2 sind von REnscH gegen-
iibergestellt die Schidel von drei
Artenpaaren naher Verwandt-
schaft und unterschiedlicher
Grofle. Bei den jeweils kleine-
ren Schideln fallen immer die
relativ.  grofleren Hirnschidel
und die relativ kleineren Ge-
sichtsschidel  besonders auf;
RenscH vertrat die Auffassung,
dafl diese interspezifischen Pro-

portionsunterschiede wahr-
scheinlich ebenfalls mit ein-
fachen Allometrien zu kenn-

zeichnen seien: ,Da die Art-
differenzen bzw. die Gattungs-
differenzen meist hauptsichlich
auf diesen allometrischen Ver-

schiebungen basieren, so ist sogar zu priifen, ob die Arten bzw. Gattungen immer zu
Recht aufgestellt sind.“ Verschiedene Mafle bei unterschiedlich groflen Feliden- und
Canidenarten habe ich gepriift. Fiir vier Felidenarten ist in Abb. 3 aufgetragen die
Beziehung Basilarlinge : Schnauzenlinge; alle Werte scharen sich um eine Allometrie-

gerade, deren Anstiegs-
winkel bestimmt ist durch

ein a von = 1,3. Intra- 130t A .
und interspezifische Allo- 1250 u#gg;ggmm e
metrie stimmen {berein. ’ ..DACHSTE/N ‘ L
Unterschiede in der rela- 120r o
tiven Schnauzenldnge in- 75 2
nerhalb der Arten und 110 )/
vor allem zwischen den ' J/
vier Arten sind lediglich 105
durch die Grofle bedingt 100
und kénnen nicht zur i
Kennzeichnung von Un- 3 95
terarten und der vier X a0
Arten gegeneinander ver- § :
wendet werden. Die Ana- & g5
lyse der Allometrien ist &5
also hier unbedingt not- F 40 URSUS ARCTOS
wendig zur Verhinderung & o RECENT FINLAND
von falschen Schlufifolge- =5 ® —pyﬁg?vfggs
rungen auf Grund der 2 ZEUOBC’OSS/L :
Evix;\zti:}mg von Relativ- § 70 /7Ia P o FOSSIL

Im intraspezifischen E‘% A . ! ! ! -
Bereich bei den Hunde- 78 20 22 24 26 28 30 32 3

schideln sind von KLATT
geschlossene Groflenreihen
untersucht worden; eben-

CROWN LENGTH FIRST UPPER MOLAR

Abb. 6. Artspezifische Allometrien bei Ursus spelacus und Ursus
arctos. (Aus KurTEN, 1955)
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falls im letzten Beispiel aus dem interspezifischen Bereich der Felidae. In Abb. 2
sind immer nur zwei Schidel von unterschiedlich groflen Arten miteinander ver-
glichen. Bel einem solchen Vergleich ist aber nicht erwiesen, dafl die vorhandenen
Proportionsunterschiede lediglich groflenkorreliert sind. Bel einem Vergleich von nur
zwel unterschiedlich groflen Schideln sind im doppelt-logarithmischen Koordinaten-
system fiir die einzelnen Mafle immer nur zwei Punkte gegeben, zwischen denen
nur eine Gerade gezogen werden kann. Damit ist aber keineswes der Nachweis ein-

3
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Abb. 7. Artspezifische Allometrien fiir x Canis anreus, ® Canis lupus
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Abb. 8. Artspezifische Allometrien bei 2 ungefihr gleich groflen Arten.
® Canis aureus, x Canis adustus

facher Allometrie erbracht. Es ist nicht sicher, daf die in der Griofe zwischen den bei-
den verglichenen Schideln liegenden ebenfalls eine Bindung an diese Gerade besitzen.
Zur Entscheidung dieser Frage sind moglichst geschlossene Reihen zu untersuchen.
Bei unterschiedlich groflen Sdugetieren fallen immer die Unterschiede in der rela-
tiven Hirnschidelgrofe auf. Sind diese Unterschiede innerhalb der Arten und auch
zwischen den Arten rein groflenkorreliert oder nicht? Von vier Felidenarten sind in

2
Abb. 4 aufgetragen die Werte fiir die Beziehung Basilarlinge : ) Hirnschidelkapazitit.
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Die Gesamtheit der Werte schart sich nicht um eine Allometriegerade, nur innerhalb
der einzelnen Arten sind einfache Allometrien vorhanden. Zwischen den Arten beste-
hen ,sprunghafte Unterschiede“ in der Grofle der Hirnschidelkapazitit, diese Unter-

schiede sind geeignet, die vier Arten zu trennen. Anders ausgedriickt: Die Allometrien
3

fiir die Bezichung Basilarlinge : | Hirnschiddelkapazitit sind artspezifisch. An einigen
weiteren Beispielen sei gezeigt, dafl es auch fiir weitere Mafle bei anderen Arten art-
spezifische Allometrien

gibt (Abb. 5, 6, 7). In der
Abb. 8 ist gezeigt, dafl
auch zwei gleich grofle
Arten verschiedene Allo-

metrien haben konnen.

120 |- g Hirngewicht
B Ich habe hier beson-

100

gg: ders artspezifische Allo-
x x metrien betont; es gibt
uo - — aber auch bei verschiede-

nen Maflen spezifische Al-
1 ' [ lometrien fiir Geschlech-
I

1000 5000 10000 50000 g e g camegia
Kerpergewicht gen, Familien usw. Es

Abb. 9. Einfache Allometrien fiir ® Rotfuchs a = 0,22; VASE b prufen., bei We!-
b = 7,68. x Haushund a = 0,25; b = 7,63. O Wolfa = 0,18; chen Maflen sich spezi-
b =219 fische Allometrien erge-

ben fiir die verschiedenen
systematischen Einheiten. (HERRE 1952, 1960, KurTEN 1954, 1955, Frick 1958 a,
BoHLkEN 1958, HERRE und ROHRs 1958, BAHRENS 1960, HUckINGHAUS 1960).

An einem letzten Beispiel soll gezeigt werden, dafl intraspezifische Proportions-
unterschiede, die rein grofienkorreliert sind, bei gleichen Groflenunterschieden weit
starker sein konnen als interspezifische artkennzeichnende Proportionsbesonderheiten.
In Abb. 9 ist aufgetragen die Beziehung Korpergewicht : Hirngewicht fiir den Wollf,
Haushund und Rotfuchs. Die Allometriekonstanten a mit Werten von 0,22 (Rot-
fuchs), 0,25 (Haushund), 0,18 (Wolf) sind sich zwar recht dhnlich, aber die Allometrie-
geraden liegen im Koordinatensystem verschieden hoch. Der sprunghafte Unterschied
der Hirngrofle zwischen Wolf und Haushund ist domestikationsbedingt, er kennzeich-
net die Hirngewichtsabnahme in der Domestikation. Die groffenkorrelierte Abhangig-
keit des Hirngewichts von der Korpergrofle ist aber bei Wolf und Haushund ungefahr
gleich. In Abb. 9 ist zusitzlich eingetragen die interspezifische Allometriegerade, deren
Anstiegswinkel durch ein a von 0,56 bestimmt wird. Diese Gerade wurde einfach kon-
struiert durch Verbindung der Mittelwerte von Rotfuchs und Wolf; sie ist nicht Aus-
druds einer einfachen interspezifischen Allometrie. Die intraspezifische Allometrie-
konstanten von a = 0,18 — 0,25 im Vergleich zur interspezifischen von a = 0,56 sagen
aus, dafl zwischen unterschiedlich grofien Individuen derselben Art die Proportions-
unterschiede in der Beziehung Kérpergewicht : Hirngewicht viel stirker sind als zwi-
schen entsprechend unterschiedlich groflen Arten. Das gilt auch fiir die Beziehung

3

Basilarlinge : | Hirnschidelkapazitit. Die sprunghaften Unterschiede in der Hirn-

groffe von den kleinen zu den grofien Arten heben die schr starke relative Verkleine-

rung des Gehirns innerhalb der Arten bei Groflenzunahme gewissermafien zum Teil auf.
Diesen Sachverhalt mag Abb. 10 noch einmal veranschaulichen; es sind hier ver-

glichen ein Wolfs- und Hundeschidel gleicher Grofle (oben) und ein Fennek- und

Hundeschiddel gleicher Grofle (unten). Hundeschidel diirfen hier in den Vergleich
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Abb. 10. Vergleich eines Wolfsschidels (1. oben) mit einem Fen-

nekschidel (l. unten) sowie eines Doggenschidels (r. oben) mit

einem Zwerghundschidel (r. unten). Alle Schidel gleich grof
gezeichnet. (Aus KraTT 1949)

einbezogen werden, da die grofienkorrelierten Proportionsunterschiede mit denen beim

Wolf iibereinstimmen; sie werden hier fiir den intraspezifischen Bereich besonders

deutlich, da Haushunde eine so starke Groflenvariation haben (R3HRs 1958). Die

Proportionsunterschiede zwischen den beiden Hundeschideln sind viel stirker als die

zwischen den Schideln von Wolf und Fennek. Schidel unterschiedlich grofler Arten

(Gattungen) konnen also in ihren Proportionen viel Zhnlicher sein als entsprechend

unterschiedlich grofle Schidel von Individuen derselben Art. Das zeigt, dafl aus einer

mehr oder weniger starken Abnlichkeit der Proportionen von verschiedenen Formen
nicht obne weiteres Schliisse auf den Grad der natiirlichen Verwandtschaft gezogen
werden konnen.

In Anlehnung an Gedankenginge von KratT (1913, 1949) und Huxiey (1932)
mochte ich zusammenfassen:

1. Wenn zwischen unterschiedlich grofien Tieren Unterschiede in der absoluten Grofle
bestehen und auflerdem Unterschiede in der relativen Gréfle von Teilen oder Or-
ganen vorhanden sind, dann ist zu priifen, ob die Unterschiede in den relativen
Groflen auf einfache Allometrien zuriickzufithren sind oder nicht.

2. Sind die Unterschiede in den relativen Groflen durch einfache Allometrien zu kenn-
zeichnen, dann sind sie Folgen der absoluten Grofle und haben keinen taxono-
mischen Wert.

3. Lassen sich die Unterschiede nicht durch einfache Allometrie kennzeichnen, dann
sind sie offensichtlich ,eigenen® Ursprungs und haben taxonomischen Wert.

Die Moglichkeiten der Allometrieforschung fiir die Systematik sind in diesem Heft
in den Arbeiten von Frick, BoHLKEN, BAHRENS und HickINGHAUS aufgezeigt.

Zusammenfassung

Zwischen unterschiedlich grofflen Tieren naher Verwandtschaft (Unterarten, Arten, Gattungen,
Familien) bestchen regelhafte Proportionsunterschiede. Diese Proportionsunterschiede kénnen
in vielen Fillen durch die Allometrieformel y = b - x 2 erfaflt werden; bei solchen einfachen
Allometrien ist es nicht moglich, die Proportionsunterschiede zur Kennzeichnung systematischer
Einheiten zu verwenden. Allometrien kénnen aber auch spezifisch sein fiir Unterarten, Arten,
Gattungen, Familien usw. In solchen Fillen sind sie gecignet, die systematischen Einheiten
gegeneinander abzugrenzen.
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